























desirable  agronomic/morpho‐physiological  traits.  Field  experiments were  carried  out  over  two 
years on 66 extra‐early maturing maize landraces and six drought and/or heat‐tolerant populations 















precolonial  times  after  its  introduction  by  Portuguese  sailors  in  the  late  fifteenth  century  [1]. 
Hybridization  between  different  populations,  natural  and  artificial  selection,  and  cultivation  in 
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diverse  edaphic  and  climatic  conditions,  led  to  a  plethora  landraces/local  varieties  adapted  to 
different  agro‐ecological  zones,  cultivation  practices,  and  uses  [2]. Whereas  about  45%  of  these 
landraces/local  varieties  are  still  being  grown  across  sub‐Saharan  Africa  (SSA), many  of  these 
genotypes were collected and preserved  in germplasm banks for avoiding the  threat of extinction 
due  to  adoption  of modern  varieties  or  hybrids  [3]. Historically, maize  breeders  identified  and 
composited  the most  productive  of  these  landraces  to  generate  genetically  diverse  populations, 






























stages of maize were  estimated  at between  46%–90%  [17–19]  and  45%–55%,  respectively  [19,20]. 
Worse of all, DS and HS often co‐occur under natural field conditions and their combined effects on 
growth,  GY  and  related  traits  can  either  be  synergistic,  antagonistic  or  hypo‐additive  [21–24]. 
Recently, we screened 36 early maturing maize accessions for tolerance to abiotic stresses and found 








Agronomy 2020, 10, 318  3  of  26 
3 
 
genetic  diversity  for  improved  productivity,  climate  adaptation,  nutritional  value,  and  quality 













conditions  is a promising strategy  to uncover new genetic sources, which when  introgressed  into 








(IITA), Nigeria and  the Plant Genetics Resources  Institute of Ghana  in  January 2017. Records on 






plant architecture, agronomic  traits  (lodging, earlier  flowering, anthesis‐silking  interval, ear husk 
cover) and grain yield potential under optimal conditions. Six extra‐early maturing drought and /or 









were  conducted during  the dry  season  to  allow DS, HS  and DSHS  to be  imposed  at  the period 
considered most critical for maize growth and development [16].   
As control,  trials conducted under NS conditions were planted between  June and  July at  the 
IITA experimental stations at Ikenne (6°53’ N, 3°42’ E, 60 m altitude, 1200 mm annual rainfall) and 










Drought experiments were planted at  Ikenne during  the  last week of November  in 2017 and 
2018,  so  that  flowering  and  early grain  filling  stages occurred  in  January when  the  incidence of 
rainfall was negligible. In both years, irrigation was applied using a sprinkler system (flow rate 17 









the  experiment were measured  by  an  automatic weather  station  installed  at Kano, Nigeria. The 
average  temperature at  the  experimental  sites during  the  study period  ranged  from 36  °C/17  °C 
(day/night)  to  40  °C/24  °C  (day/night)  in  2018,  and  from  31  °C/18  °C  (day/night)  to  39  °C/26  °C 
(day/night) in 2019 (Figure 1). There were minor incidences of rainfall after grain filling in May and 
June in both years (Figure 1). Flowering and grain‐filling stages occurred in April, coinciding with 


















































































































































Variance  components  were  estimated  for  each  trial/environment  by  restricted  maximum 
likelihood (Reml) using PROC Mixed of SAS version 9.4 [32]. The corresponding linear mixed model 
for the response variable was represented by: 
𝑌 𝜇 𝑅 𝐼𝐵 𝑅 𝐺 𝑒   (1) 
where  𝑌  is the trait of interest,  𝜇  is the overall mean,  𝑅   is the effect of the  𝑘𝑡ℎ  replicate,  𝐼𝐵 𝑅  
is the effect of the incomplete block within the  𝑘𝑡ℎ  replicate,  𝐺   is the effect of the  𝑖𝑡ℎ  genotype, 






where  𝜎   and  𝜎  represented  genotypic  and  residual  variance,  respectively  and  𝑟   denote  the 
number of replicates. Trials with 𝐻  of GY less than 0.30 were highly influenced by the environment 
and were removed from the analyses. 














where  𝜎    is  the  genotypic  variance,  𝜎   is  the  variance  of  genotype  ×  environment,  𝜎   is  the 












regressed  on  each  of  the  first  order  traits  to  identify  those with  significant  contributions  to GY 
through each of the first order traits and were categorized as second‐order traits. The procedure was 








to select  the best and worst performing genotypes under each  treatment  [40]. Each  trait was  first 
standardized with standard deviation of 1 and a mean of zero to minimize the effect of the different 
scales prior to integrating into the BI. The BI was computed using the equation: 
𝐵𝐼 2 𝑌𝐿𝐷 𝐸𝑃𝑃 𝐴𝑆𝐼 𝑃𝐴𝑆𝑃 𝐸𝐴𝑆𝑃 𝑆𝐺   (4) 
where  𝑌𝐿𝐷  is GY under stress,  𝑃𝐴𝑆𝑃  is plant aspect,  𝐸𝐴𝑆𝑃  is ear aspect,  𝐸𝑃𝑃  is ears per plant,  𝐴𝑆𝐼 
is anthesis‐silking  interval and  𝑆𝐺   is  the  stay‐green  characteristic. A positive  𝐵𝐼  value  indicated 
tolerance to the applied stress while negative values indicated susceptibility [40]. 
Principal components analysis (PCA) was performed and the results were graphically visualized 











the  grouping  of  abiotic  stress‐tolerant  genotypes  from  their  susceptible  counterparts,  as well  as 
identification  of  traits  that maximize  variance  in  tolerance  to  the  imposed  stresses.  Broad‐sense 
heritability estimates of GY of individual trials ranged from 0.88 to 0.96 under NS, 0.51 to 0.61 under 
DS, 0.48 to 0.55 under HS, and 0.51 to 0.68 under DSHS (Supplementary Table S1). Hence, no trial 









































EAROT, each contributing  to variation  in GY of  the maize accessions  through one or more of  the 
second order traits.






SV  df  GY  AD  SD  ASI  PLHT  EHT  HC  EPP  PASP  EASP  SG  RL  SL  EAROT 
Env  2  5,746,960.3**  1.3  108.8*  133.4**  83913.4**  32981.7**  86.7**  0.5**  24.5**  3.3*  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Rep (Env)  3  169,368.8  9.5*  0.8  5.4  1485.9*  1260.4**  7.6**  0  1.4*  0  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Block (Env × Rep)  42  530,887.1*  3.4  8  5.2  690.1**  139  1.3**  0  0.9*  1.2*  ‐  ‐  ‐  ‐ 

































Repeatability  0.94  0.89  0.81  0.5  0.75  0.77  0.41  0.7  0.82  0.86  ‐  ‐  ‐  ‐   
Grand Mean    2992.38  47  50  3  152.72  68.81  4  0.92  5  5  ‐  ‐  ‐  ‐ 
Drought Stress (DS)   
Env  1  3,976,484  75.4**  130.7**  19.4**  10811.4**  852.3**  54.2**  1.6**  24.3**  34.9**  9.4**  0.9**  0.5**  ‐ 
Rep (Env)  2  2,258,791  4.9*  6.5*  0.5  280.5  206.4*  0.9  0  0.6  0.7  4.8**  0.2**  0  ‐ 
Block (Env × Rep)  28  1,039,093  3.2*  3.4*  0.6  402.9**  177.5**  0.7  0  0.5  0.5  0.94*  0  0  ‐ 
Genotype  71  6,056,025.5 **  72.4**  76.4**  2.6**  1531.6**  946.2**  3.0**  0.1**  4.2**  4.2**  1.6**  0*  0**  ‐ 
Env × Genotype  71  1,840,190  3.9**  5.2**  1.5**  105.2  43  1.0*  0.0**  0.6*  0.8**  0.37  0  0  ‐ 
Error  114  1,638,119  1.6  2  0.8  109.5  60  0.7  0  0.4  0.4  0.39  0  0  ‐ 
Repeatability  0.69  0.94  0.93  0.45  0.94  0.95  0.68  0.3  0.86  0.82  0.79  0.33  0.68  ‐ 
Grand Mean    1523.92  46  50  4  116.73  54.95  4  0.68  5  5  4  0.1  0.22  ‐ 


































Agronomy 2020, 10, 318  11  of  26 
11 
 






0  0.0*  0  ‐ 
Block (Env × 
Rep) 











2.0**  2.0**  1.4**  0  0.0**  0.0*  0.0*  ‐ 




841,366  4.3  4.6  1.5  336.8  135.6  0.7  0  0.4  0.7  0.5  0  0  0  0  ‐ 
Repeatability  0.67  0.94  0.93  0.63  0.76  0.79  0.34  0.63  0.85  0.69  0.56  0.37  0.64  0.21  0.38  ‐ 




Reduction (%)    0.23  −10  −10  ‐  0.06  0.13  ‐  0.11  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐   
Combined Drought and Heat Stress (DSHS)   





38.9**  2.3*  0.1  5.7* 
23.0*
* 
0.1*  0  0  0.1*  ‐ 
Rep (Env)  2  843,164.7  14.4*  17.2*  0.3  522.3*  21.3  1.4  0.1  0.5  2.9*  0.4  0  0  0  0.1*  ‐ 
Block (Env × 
Rep) 















595,224.5  3.2  4.7  1.7  161.7  46.8  0.7  0.2  0.5  0.8  0.6  0  0  0  0  ‐ 
Repeatability  0.79  0.95  0.93  0.66  0.77  0.86  0.62  0.25  0.78  0.77  0.69  0.57  0.62  0.64  0.55  ‐ 
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Grain yield  0.66***  0.75***  0.62***  0.48**  0.60***  0.37*** 
Anthesis days  0.90***  −0.05  0.87***  −0.04  0.82***  −0.13 
Silking  0.80***  −0.07  0.84***  −0.08  0.73***  −0.08 
Anthesis‐Silking 
Interval 
0.23*  −0.09  0.42***  −0.13  0.13  −0.28* 
Plant height  0.48***  0.30*  0.64***  0.18  0.29*  0.23* 
Ear height  0.60***  0.21  0.77***  0.24*  0.14  0.55*** 
Ears per plant  0.37**  0.11  0.06  0.03  0.22  −0.07 
Ear aspect  0.54***  0.32**  0.33**  0.19  0.52***  0.05 
Plant aspect  0.46***  0.14  0.63***  0.18  0.46***  0.04 
Stay green  ‐  ‐  ‐  0.08  0.38***  0.03 
Leaf firing  ‐  ‐  ‐  ‐  ‐  −0.20 





Trait    NS  DS  HS  DSHS 
Days to anthesis 
Grain yield  0.34  −0.71  −0.42  −0.23 
Silking days  0.95  0.99  0.98  0.97 
Anthesis‐silking interval  0.42  0.12  0.51  0.20 
Husk cover  −0.48  −0.71  −0.92  −0.63 
Plant height  0.58  0.80  0.91  0.79 
Ear height  0.65  0.87  0.98  0.87 
Plant aspect  −0.31  −0.76  −0.87  −0.62 
Ear aspect  −0.32  −0.83  −0.41  −0.12 
Ears per plant  0.06  −0.89  0.19  −0.34 
Stay green  ‐  −0.49  −0.88  −0.49 
Leaf firing  ‐  ‐  −0.79  −0.26 
Tassel blast  ‐  ‐  −0.98  −0.12 
Days to Silking 
Grain yield  0.14  ‐0.65  ‐0.31  ‐0.14 
Anthesis‐silking interval  0.68  0.25  0.34  0.01 
Husk cover  −0.24  −0.64  −0.82  −0.60 
Plant height  0.35  0.80  0.87  0.81 
Ear height  0.40  0.86  0.95  0.85 
Plant aspect  −0.06  −0.71  −0.81  −0.59 
Ear aspect  −0.09  −0.78  −0.26  −0.04 
Ears per plant  −0.33  −0.77  0.08  −0.53 
Stay green  −0.28  ‐  −0.76  −0.45 
Leaf firing  ‐  ‐  −0.79  −0.20 
Tassel blast  ‐  ‐  −0.98  ‐ 
NS: Non stress; DS: Drought stress; HS: Heat stress; DSHS: Combined drought and heat stress. 
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thus  categorized  into  the  second  order. Among  the  second  order  traits, ASI  and TB  contributed 
indirectly  to GY  through SG, and LF and SL,  respectively. Plant aspect had  the highest negative 
(−0.43) indirect contribution to GY through EPP, while the highest positive indirect contribution to 









PASP:  Plant  aspect;  EASP: Ear  aspect;  SG:  Stay  green  characteristic; RL: Root  lodging;  SL:  Stalk 
lodging; TB: Tassel blast; LF: Leaf firing; EAROT: Ear rot. 
Under DSHS, traits classified in the first order (EASP, SG, PASP and ASI) explained 88% of the 





through  two  or more  of  the  second  order  traits  included  TB,  SL,  SD,  and  PLHT. Of  these,  TB 
contributed negatively to variation in GY through EPP (−0.35), AD (−0.26) while PLHT contributed 
positively to GY through EHT (0.62).   
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and  combined drought  and heat  stress  conditions during  2017  and  2019  at  Ikenne  and Kadawa, 
Nigeria. 
Given  that  selection  solely  for  GY  potential  under  abiotic  stress  condition  is  considered 
inefficient for accelerating genetic gain [42], a base  index that  integrated GY with other important 
secondary traits (ASI, EPP, PASP, EASP, and SG) was used as criterion to select accessions tolerant 















































































BI  Accession  GY (kg/ha)  BI 






































































































907  −9.37  TZm‐1509  281  −7.3 






















































combined  drought  and  heat  stress  (c)  conditions.  NB:  The  length  of  each  variable  vector  is 


































reflected  in  their high positive  index values  (Supplementary Table  S3). The  second major group 
comprised accessions with good plant and ear aspect scores and had relatively good ears per plant, 
moderate  grain  yield  as  well  as  positive  index  values.  The  remaining  four  clusters  contained 
accessions  that  recorded poor plant  and  ear  aspect  scores,  reduced  ears per plant,  low GY,  and 
negative BI values (Supplementary Table S3). 
a b 





stress  (b)  and  combined drought  and  heat  stress  (c).  For  each  treatment,  clusters  I,  and  II were 
represented  largely  by  tolerant  accessions, while  the  remaining  clusters  consisted  of  susceptible 
accessions. 
4. Discussion 
Frequent  occurrence  of  extreme  weather  conditions  owing  to  global  climate  change  has 
heightened the need for genetic improvement of major staple crops for tolerance to abiotic stresses. 
However, as selection pressure increases for a specific trait, genetic variability inevitably decreases 
[43],  leading  to reduced breeding gains. This  is particularly  true  for  tropical maize  in which  little 
additional gain in maximum drought‐tolerance has been achieved in the last decade [29]. Addressing 
this  issue  and  hence,  ensuring  progress  in  genetic  improvement  of maize  under  abiotic  stress 








trials were exposed  to prolonged DS at elevated  temperatures. In particular,  temperatures during 
flowering and early grain‐filling  stages  substantially exceeded  the optimal  threshold  for  lowland 









be  attributed  to  the  coincidence  of  the  imposed  stresses  at  stages most  critical  for  growth  and 
a b c 
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development  of  the maize  accessions. Moreover,  the  high  repeatability  estimates  observed  for 
majority of the measured traits including GY indicated that most of the variances observed in the 
present  study  can be  attributed  to differences  among  the  studied  accessions. These observations 








effect  of  the  combined  stresses  on GY  of  the  extra‐early maize  accessions was  higher  than  the 
individual effects but  lower  than  their sum  (hypo‐additive effect). These  results corroborated  the 
findings of earlier workers who reported higher yield losses from the combined effects of DS and HS 
than DS and HS applied alone in cereals including maize [17,19,29,46]. The high GY loss under DSHS 

















under  the applied  stresses as  indicated by  the  correlations across  the  treatments,  suggesting  that 
similar physiological mechanisms may be conditioning yield potential under NS and DS, HS and 
DSHS conditions. These observations, in part agreed with the results of previous studies [18,29]. The 








to DSHS conditions. Similarly, Meseka et al.  [18]  found  that  tolerance  to DS was  independent of 
tolerance to DSHS. The discrepancy between our results and those of Cairns et al. [29] and Meseka et 
al. [18] particularly for the mechanism of DS and DSHS tolerance could be attributed to differences 




observed  between  the  measured  traits  under  the  different  treatments  implied  the  presence  of 




HS and DSHS  indicated  that early  flowering was associated with higher GY and desirable PASP, 
EASP, and HC, which might have contributed resilience to the stresses. 
It  is  widely  acknowledged  that  selection  for  increased  GY  together  with  highly  heritable 
secondary traits can lead to remarkable progress in genetic gains under abiotic stress conditions [42]. 
For  example,  significant  genetic  gains  were  reported  under  low  nitrogen  stress  and  DS  by 
complementing  selection  for GY  potential with  key  secondary  traits  [47].  In  the  present  study, 
sequential multiple regression analysis identified EASP, PASP, SL, and SG, and to some extent, EPP, 
and LF as the principal determinants of GY, explaining more than 80% of the differences in GY levels 














successful  strategy  for  abiotic  stress  tolerance maize  breeding  since  hybrids  resulting  from  the 
combination of the parents can have high performance for both DS and HS. The fact that only four 
accessions were tolerant across all the stresses was most likely the result of different physiological 
and morphological mechanisms conditioning  tolerance  to  the  three stresses applied  in  this study. 
Therefore, it is important to evaluate maize germplasm under each abiotic stress separately. 
The  genetic  relationships/relatedness  among  germplasm  under  abiotic  stress  conditions  are 
extremely important in determining specific groups of accessions that have good levels of tolerance 
to  a  specific  stress. Herein, GY  and  stress  adaptive  secondary  traits  included  in  the  base  index 
selection were used to examine these relationships. The aggregation of the genotypes  into four or 
more clusters under each stress further highlighted the potential of the landrace accessions to provide 
new  genetic  variation  for  abiotic  stress  tolerance  in maize.  In  agreement with  previous  studies 
[18,19,48],  cluster  analyses  showed  a  clear  distinction  between  tolerant  accessions  and  their 




selection under  the drier  and  hotter  climatic  conditions  of  the  Sahel might  have  resulted  in  the 
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yield and other morpho‐physiological traits of the maize accessions. Plant and ear aspects, stay green, 
lodging,  leaf  firing,  and  ears  per  plant were  key  to  increased  yield  potential  under  the  applied 
stresses. The performance pattern of the superior landrace accessions was similar to those of the best 
drought and/or heat‐tolerant populations under DS, HS, and DSHS conditions. Therefore, they may 
be  interesting  for  the  development  of  germplasm  tolerant  to  the  stresses  in  SSA.  In  particular, 





Supplementary Materials:  Table  S1:  List  of  the  72  extra‐early maize  accessions  evaluated  for  tolerance  to 
drought, heat, and combined drought and heat stress between 2017 and 2019 at Ikenne and Kadawa, Nigeria. 
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